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Territorialitiit bei Libellen (Odonata)

Ergebnisse und Ausblicke
Von Douglas St. Quentin

(Mit 3 Abbildungen im Text)

I. Territorialitiit bei Anisoptera
a) Hochentwickelite Territorialitatsformen

Territorialitit ist von allen Insekten bei Libellen am weitesten
verbreitet und am grundlichsten untersucht worden. Hier soll
diese Verhaltensart an Hand der Geschichte ihrer Entdeckung
bis zu ihren einfachsten Formen verfolgt werden, um ihre Ent-
stehung und womdglich auch ihre Bedeutung fiir das Leben
dieser Insekten aufzukldren.

Territorialitdt wurde zuerst vom britischen Forscher Howard
bei einigen Vogelarten beobachtet. Howard (1920) stellte
fest, daB manche Vogel bestimmte Plitze fiir sich beanspruchten
und andere Vogel, vor allem der gleichen Art und des gleichen
Geschlechtes, aus diesen Pliatzen zu verjagen trachteten. Ho-
ward nannte diese beanspruchten Platze ,Territorien®, dieses
Verhalten ,Territorialitat®.

Bei Libellen beobachtete zuerst St. Quentin (1934) ein
auffallendes Verhalten verschiedener Anisoptera. Sie flogen an
bestimmten Platzen hin und her und verjagten andere Libellen,
die sich in die Ndhe wagten.

Eine Durchsicht der Literatur ergab, daB dieses Verhalten auch schon
anderen aufgefallen war. So stand im ,, Brehm * (1869, p. 451) liber das
Benehmen jagender Libellen: ,Sie fliegen in waldigen und bergigen Ge-
genden mehr einzeln, weil jede ihr Jagdrevier in wildem Flug besténdig
durchstreift und so leicht keine zweite darin duldet.“ Oder bei Wesen -
berg-Lund (1913, p. 180): ,Die Minnchen scheinen jedes fiir sich sein
eigenes Jagdrevier zu besitzen, und kommen sie in eines der anderen
hinein, entstehen heftige Kdmpfe.«

Angaben dieser Art waren nicht selten. Allerdings war nicht
jedes Auf- und Abfliegen einer Libelle deshalb schon ein Re-
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vierflug, nicht jeder Kampf zweier Libellen schon eine Revier-
verteidigung. Es mulite bestimmt werden, wann ein Verhalten
als Revierflug anzusehen sei.

Drei Bedingungen sollten erfiillt sein, sollte das Verhalten als
Revierflug gelten. Der Raum, in dem die Libelle flog, sollte er-
kennbar begrenzt sein; die Libelle sollte diesen Raum verteidi-
gen, d. h. keine andere Libelle, vor allem der gleichen Art und
des gleichen Geschlechtes, in diesem Raume dulden; schliel3-
lich sollte dieses Verhalten eine gewisse Zeit wahren.

War eine der drei Bedingungen nicht erfiillt, wurde der Fall
ausgeschieden; es blieben genug, die erkennen liellen, daf} dieses
Verhalten recht verbreitet sei. Ein typischer Fall, das Verhalten
in einem Revier tiber einem Bachlauf, sei geschildert:

An den Ufern eines kleinen Baches zwischen Wiesen und Getreide-
feldern fliegt das Mé&nnchen einer Libellenart (Somatochlora metallica
v. d. Lind.) bachaufwirts bis zu einer Gruppe von Weiden, dann macht es
kehrt und fliegt bachabwairts bis zu einer Stelle, wo der Bach eine scharfe
Wendung macht. Die abgeflogene Strecke wird gemessen, sie ist ungefiahr
einen Kilometer lang. Als ein Mannchen der gleichen Art iiber dem Bach-
lauf erscheint, wird es sofort angegriffen. Beide Libellen fliegen in wilder
Hetze davon. Nach einigen Minuten erscheint ein Minnchen der gleichen
Art — es wird angenommen der Revierinhaber — und setzt seinen Flug
bachauf-bachab fort. Als ein Weibchen der gleichen Art erscheint, wird es
vom Méannchen angegangen und zur Paarung gebracht. Das Minnchen blieb
bis zum spiten Nachmittag liber dem Revier.

Dieses Verhalten erfiillte die drei gestellten Bedingungen und
war zweifelsfrei als Revierflug anzusehen.

Als niéchstes stellte sich die Frage, zu welchem Zwecke die
Libelle ein Revier besetze; zwei Deutungen drdngten sich auf.
Das Libellenménnchen konnte hier auf Weibchen lauern, die das
Gewiésser zum Zwecke der Eiablage aufsuchten. Das Revier
wére also ein Paarungsraum, die Kidmpfe der Mannchen
vor allem Paarungskdmpfe, wie von vielen Tiergruppen bekannt.
Die zweite Deutung sah in den Revieren, wie in den zitierten
Literaturstellen, Jagdreviere. Libellen sind Raubtiere, die
beobachteten Arten sogar im héchsten MaBe; ein Revier wire
demnach der Raum, in dem die Libelle ihrer Beutejagd obliegt.
Andere Ménnchen wirden als Nahrungskonkurrenten, viel-
leicht sogar als Beute angesehen und angegriffen.

Diese Erklérung traf sicherlich fiir solche Reviere zu, die fern
vom Wasser lagen, wo der Besuch eierlegender Weibchen nicht
zu erwarten war, also fiir Landreviere. Diese waren viel seltener
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als Wasserreviere anzutreffen, vielleicht auch schwerer zu er-
kennen. Ein solches Revier sei beschrieben:

Auf einer Blofie, mitten im Hochwald, springen Gruppen von jungen
Fichten kulissenartig vor, bilden kleine Buchten. In einigen von diesen
Buchten fliegen Minnchen einer Libellenart (Somatochlora flavomaculata
v. d. Lind.) in ungefiihrer Manneshohe. Die Zeit, wéhrend die das Revier
beobachtet wurde, etwa vier Stunden lang, verlieflen die Libellen ihre Re-
viere in den Buchten nur dann, wenn sie eine Beute tiber die Reviergrenze
hinaus verfolgten. Gelangte dabei ein Méinnchen in das Revier eines Nach-
barn, wurde es sofort vom Revierinhaber hinausgejagt. Es wurde beobach-
tet, daB die Verfolgung nie iiber die Reviergrenze hinausging. Uber den
Wipfeln der Fichten, etwa in einer H6he von vier Metern, flog ein anderes
Libellenminnchen (Aeschna grandis L.) gut zwei Stunden lang hin und
her. Zwischen diesem Minnchen und den Méannchen in den Buchten kam
es zu keinem Zusammensto, wahrscheinlich weil die Entfernung iiber
die Sehweite der Libellen ging.

Auch hier waren die drei Bedingungen fiir einen Revierflug
eindeutig gegeben. Die Reviere waren erkennbar abgegrenzt,
sie wurden gegen andere Libellen verteidigt und die Besetzung
der Reviere wihrte eine gewisse Zeit. Es waren unbezweifelbar
Jagdreviere, denn eierlegende Weibchen waren hier, mitten
im Hochwald und fern vom Wasser, nicht zu erwarten und stell-
ten sich auch nicht ein.

Die gleiche Art von Revieren beobachtete auch Wesenberg-Lund
(1. c., p.400): ,,Oft kann man, wenn man einen in Buchten auslaufenden
Waldrand in groBeren Abstinden mit dem Anastigmat untersucht, sehen,
wie jede einzelne Ae. (Aeschna) grandis oder Ae. cyanea ihre Bucht ge-
pachtet hat und daB3 groBe Kidmpfe ausgestritten werden, wenn ein Frem-
der in das Jagdrevier eindringt.“

Weitere Beobachtungen vervollstandigten das Bild. Zwei Re-
vierarten waren zu unterscheiden. Es gab Reviere tiber dem
Wasser, wo neben dem Beutefang, denn der wurde auf allen
Revieren beobachtet, auch auf eierlegende Weibchen gelauert
wurde, und Reviere tiber Land, wo in der Hauptsache dem
Beutefang nachgegangen wurde. Beide Reviere wurden gegen
andere Libellen, vor allem der gleichen Art und des gleichen
Geschlechtes, verteidigt. Die Reviere waren die ,Territorien*
der Verhaltensforscher; die erst in der Ornithologie nachge-
wiesene , Territorialitit* war auch bei Libellen gegeben.

Beobachtungen der Kdmpfe der Méannchen im Revier zeigten,
daBl die Revierlibelle in der Regel Sieger blieb; relativ selten
nur mufBite sie dem Eindringling das Revier Uberlassen. Es
schien, als ob jene Libelle, die als erste das Revier besetzte, auch
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die meiste Aussicht hitte, das Revier gegen spiter eindringende
Konkurrenten zu verteidigen.

Dic gleiche Beobachlung machte auch Fudakowski (1930, p. 1):
,Einzelne Minnchen wihlen sich ihre Jagdreviere, jeden Fremdling, wire
es auch sein Artgenosse, oder der sie so an Grofie Ubertreffende Anax
imperator, heftig davonjagend.*

Hier handelte es sich um eine relativ kleine Anisoptere, um
Sympetrum fJonscolombei Selys, die erwiesenermallen héiufig
der gréfieren Anax-Art zur Beute fillt. Im Besitze eines Reviers
wire sie anscheinend dem Eindringling gegeniiber im Vorteil.

Auch ein gegenteiliger Fall, wo die Revierlibelle einem schwa-
cheren Gegner das Feld rdumen mulite, sei geschildert:

An einem kleinen Tumpel fliegt das Minnchen einer Aeschna cyanea
Miiller iiber der Wasserfliche hin und her. Ein Minnchen von Soma-
tochlora flavomaculata v. d. Lind. kommt angeflogen und dringt in das
Revier ein. Ein erbitterter Kampf entfithrt beide Libellen aus den
Augen des Beobachters. Nach einigen Sekunden kommt das Somatochlora-
Méannchen zuriick — es wird wenigstens angenommen, dafy es das gleiche
Minnchen und der Eindringling war — und blich ohne gestort zu werden,
bis zum Abend lber dem eroberten Revier.

Es ist zu beachten, dall in diesem Falle die grofiere Art der
kleineren, aber im System hoher stehenden Art das Revier iiber-
lassen mubte.

Das Auftreten der Geschlechter war verschieden; jagende
Miannchen wurden mehr tiber Wasserrevieren, jagende Weib-
chen mehr tber Landrevieren angetroffen. Auller dieser ort-
lichen Trennung der Geschlechter auf verschiedenen Revieren,
war auch eine zeitliche zu beobachten, denn auf manchen
Wasserrevieren erschienen oft die Weibchen erst dann, wenn die
Minnchen das Revier zu rdumen begannen.

Die gleiche Beobachtung machte auch der russische Forscher Barte -
nef (1932). Er beobachtete an einem Hochgebirgssee im Kaukasus, daf§
die Zahl der Mannchen einer Libelle (Aeschna juncea L.) bis Mittag zu-
nahm, spiter sich verringerte, bis am Abend praktisch keine Mannchen mehr
zu sehen waren. Im Gegensatz dazu fehlten die Weibchen am Morgen,
erschicnen erst gegen Mittag und zeigten am Abend ihre grofite Anzahl.
Triibes Wetter verminderte die Zahl der Mannchen und erhéhte die der
Weibchen. Bartenef zog daraus den SchluB}, da dic Weibchen ihre
Nahrung mehr iiber Land suchen und liber dem Sec vorwiegend zur Ab-

lage der Eier erscheinen. Dazu bevorzugen sie cine Tageszeit oder eine
Wetterlage, an der sie von den Mannchen weniger gestort werden.

Diese Beobachtungen und Versuche ergeben zusammenfas-
send, dal Libellen gewisse Rdume, hier Reviere genannt, be-
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setzen und gegen andere Libellen verteidigen. Dieses Verhalten
kann der , Territorialitit“ von Howard gleichgesetzt werden.
Die Reviere der Libellen entsprechen den Territorien der héhe-
ren Wirbeltiere.

Diese Reviere oder Territorien liegen liber Gewdéssern und
liber dem Lande. Uber dem Wasser werden sie vorwiegend von
Ménnchen, Gber dem Lande von Miannchen und Weibchen ge-
halten.

Auf Wasser- wie auf Landrevieren wird auf Beute gejagt;
auf Wasserrevieren lauern die Méannchen auch auf das Er-
scheinen der Weibchen, welche hier zur Paarung und Eiablage
kommen. Wir konnen daher Landreviere als Jagdreviere, Was-
serreviere als Jagd- und Paarungsreviere ansehen.

Auf Landrevieren kann insofern eine Trennung der Geschlech-
ter eintreten, als Méannchen und Weibchen getrennte Reviere
bejagen; auf Wasserrevieren in der Weise, daf3 die Geschlechter
ein Revier zu verschiedenen Zeiten aufsuchen.

Weitere Ergebnisse brachten die Beobachtungen und Experi-
mente von Moore (1948 und 1952). Der Autor hatte in Gam-
bia, Westafrika, das Verhalten einer tropischen Art, Tholymis
tillarga (Fabr.), beobachtet. Mannchen dieser Art flogen iiber
schmale Rinnen fliefenden Wassers regelmidfig auf und ab und
griffen andere Libellen, die sich in die Ndhe wagten, vehement
an. Moore, dem das Territorialititsproblem aus der Vogel-
kunde her wohl vertraut war, fiel sofort die Ubereinstimmung
auf und er beschloB dieses Verhalten nidher zu untersuchen.

Die Untersuchungen fanden in England an den Ufern eines
kleinen Flusses und an einem kleinen Tumpel durch drei Jahre
hindurch statt. Es konnte festgestellt werden, daf3 die Zahl der
Maiannchen, wie bei Bartenef an seinem Kaukasussee, bei
Schonwetter gegen Mittag zunahm, spéter wieder geringer
wurde. Die Hochstzahl der Libellen an einem Biotop blieb auf-
fallend konstant. Die abnehmende Zahl einer Art konnte durch
den Zuzug anderer Arten, der Zuzug neuer Libellen aber auch
durch die Vertreibung der bisherigen Biotopbevdlkerung kom-
pensiert werden. In einem konkreten Fall konnte beobachtet
werden (Abb. 1), dall im Lauf eines Vormittages ein Zuzug von
10 groBGeren Libellen auf dem Versuchsbiotop durch die Ver-
dringung von 22 kleineren Libellen ausgeglichen wurde.

Daraus war der Schlull gestattet, dal ein Biotop nur eine be-
stimmte Anzahl von Libellen aufnehmen konne. Wurde diese
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Abb. 1: Die Anzahl der Libellen an einem Biotop. A am Morgen, B zu
Mittag des 20. Juli 1941. a: Anax imperator Leach, b: Orthetrum
cancellatum L., c¢: Libellula quadrimaculata L., d: Sympetrum
striolatum Charp.

Hochstzahl {iberschritten, entwickelten sich territoriale Kdmpfe,
die zur Verdringung des Bevolkerungsiiberschusses fiihrten.
Territorialitit hitte also im Leben der Libelle die Aufgabe, das
biologische Gleichgewicht zu erhalten, Uberbevélkerung der
Biotope hintanzuhalten.

Beobachtungen, wie die Libellen ihre Reviere verteidigten,
fithrten zu tiberraschenden Ergebnissen. Drang eine Libelle in
ein besetztes Revier ein, konnten sich drei verschiedene Ver-
haltensweisen abspielen (Abb. 2a, b und c). Die Revierlibelle
konnte den Eindringling durch einen Vorstofl verjagen (Abb. 2a),
es konnte zu einem Kampfe kommen (Abb. 2b) oder die Revier-
libelle versuchte den Eindringling mit ihren Hinterleibsanhén-
gen am Nacken zu fassen. Gelang dies, so schlof3 sich ein Flug
in , Tandemstellung® (Abb. 2¢) an, was als Kopulationsversuch
gedeutet werden mulite. Da diese Kopulationsversuche am un-
tauglichen Objekt gar nicht selten waren, zog Moore damals
(1952) den Schlufi, die Kampfhandlungen der Ménnchen im
Revier wiren vielleicht nur miBgliickte Paarungsversuche und
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keine Verteidigung der Reviere und daher kein Beweis fiir eine
Territorialitdt dieser Arten.

Diese Ansicht Moore’s wurde aber bald durch Beobach-
tungen und Versuche von Bilek, Jakobs und Mayer

widerlegt.
Bilek (1953) beobachtete das Verhalten der beiden Anax-
Arten A. imperator Leach und A. parthenope Selys iiber einem
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B
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Abb. 2: Das Verhalten der Revierlibelle gegen einen Eindringling. a: der
Eindringling wird verjagt, ohne daB3 es zu einem Kampf kommt;
b: es kommt zum Kampfe; c: der Eindringling wird am Nacken
gefal3t (Paarungsversuch).
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Gewisser. Die schwichere A. parthenope wurde bei ihrem Er-
scheinen regelmiBig von der stirkeren A. imperator angegriffen
und vertrieben. Aus diesem Grunde erschienen die Weibchen
von A. parthenope erst gegen Abend, wenn A. imperator schon
das Gewisser verlassen hatte, um ihre Brutgeschafte zu ver-
richten. Diese Kidmpfe der Weibchen um die Eiablageplatze
konnten unmdéglich als mifigliickte Paarungsversuche gelten.
Hier war ein typisches territoriales Verhalten gegeben und
tiberdies noch eine neue Art von Territorium bekannt geworden.
Denn hier war der Eiablageplatz ,defended area“.

Noch eindeutiger sprachen die Versuche von Jakobs (1955)
fiir Libellenterritorialitit. Er konnte bei Plathemis lydia Drury
und Perithemis tenera (Say) feststellen, dall gewisse Plétze
immer wieder von diesen beiden Arten besetzt wurden, auch
dann, wenn die Libelle schon liangere Zeit, bis zu finf Tage lang,
abwesend gewesen war. Schon das sprach fiir Territorialitat. —
Uberraschender noch waren die Ergebnisse, als der Autor, um
das Verhalten der Weibchen in Abwesenheit der Méannchen zu
untersuchen, die Mannchen tiber dem Versuchsgewésser weg-
fing. Daraufhin begannen sich die Weibchen die Brutplédtze
streitig zu machen. Sie kidmpften um sie und verjagten neu
einfliegende Weibchen. Das Ausschalten der Ménnchen hatte
Territorialitéit bei den Weibchen ausgelost. Damit war nicht
nur bewiesen, da3 auch den Weibchen Territorialitdt zukomme,
sondern auch, dafl Territorialitit, wo sie zu fehlen scheint,
kiinstlich relativ leicht ausgelost werden konne.

Den endgiiltigen Beweis, dal Libellen Territorialitat zukom-
me, erbrachten die Beobachtungen und Versuche von Mayer
(1957). Der Autor hatte sein Augenmerk der Paarung und dem
Beutefang von GroBlibellen (Aeschna cyanea Miill. Aeschna
grandis L. Aeschna mixta Latr.) zugewandt. Es ergab sich, dal}
zwischen Paarungs- und Kampfhandlungen der Mannchen ein-
deutig unterschieden werden konnte.

Der Angriff der Revierlibelle auf einen Eindringling erfolgte
stets wie der Angriff auf eine Beute, durch Anflug von unten
her (Abb. 3a); bei Paarungsversuchen wurde der Partner da-
gegen stets von oben her (Abb. 3b) angegangen. Einen Angriff
auf einen Eindringling schildert der Autor mit den Worten:

,Der Angriff erfolgt bei allen untersuchten Arten ausnahmslos von
unten her gegen den Thorax des Angegriffenen. Dieser ergreift sofort die
Flucht und sucht nun seinerseits unter den stets tiefer fliegenden Ver-
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folger zu gelangen und ihn anzugreifen. Das geschieht durch seitliches
Abwartskurven, das vom Verfolger durch entsprechende Bewegungen
pariert wird. Dadurch kommt der charakteristische Kurvenflug zweier sich
vertfolgender Libellen zustande, der sich bis zu einem senkrechten Ab-
wartsstrudeln beider Tiere steigern kann.“

Abb. 3: Unterschied zwischen Beuteangriff und Paarungsversuch. a: Beu-
teangriff, Anflug von unten her; b: Paarungsversuch, Anflug von
oben her.

Bei Paarungsversuchen wurde dagegen stets versucht, den
Partner zu iiberfliegen, um ihn mit den Hinterleibsanhéngen
am Nacken zu fassen. Gliickte dies, konnte ein Flug in ,,Tan-
demstellung® beobachtet werden (Abb. 2c).

Damit war die These, daB3 die Kampfhandlungen der Libellen
nur Paarungsversuche seien, endgiiltig, widerlegt. Es lag kein
Grund mehr vor, Libellenterritorien von den , defended area®
der Ornithologen zu unterscheiden.

Die Bereitschaft der Revierlibelle das Revier zu verteidigen,
war allerdings recht verschieden. Spéatere Versuche von Mayer
(1962) ergaben, dal} diese Bereitschaft mit dem Vorricken der
Tageszeit abnahm, dall gegen den Abend zu das Revier leichter
von einem Eindringling zu besetzen war.

Fir die Paarungsversuche der Miannchen untereinander, die
Moore in England viel hdufiger als in Afrika beobachten konn-
te und von denen auch die amerikanischen Autoren nicht viel
zu berichten wufBiten, schlug Moore folgende Deutung vor.
Libellen haben Paarungs- und Kampfinstinkte; begegnen sich
Mannchen und Weibchen, werden Paarungsreaktionen, begeg-
nen sich Mannchen, Kampfreaktionen ausgelost. Dieses Ver-
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halten wurde in der vrspriinglichen Heimat der Libellen, in den
Tropen, entwickelt. 1.. England, wie in Mitteleuropa, wo die
Lebensbedingungen {iir die Libellen ungilinstiger sind, trat eine
Verhaltensinderung ein; die Paarungsinstinkte wurden ver-
stiarkt, vielleicht um die unglinstigeren Lebensbedingungen
durch eine erhéhte Fortpflanzungsrate auszugleichen. Durch
diese Verstirkung kann es sich ergeben, dal} die Libelle auch auf
solche Reize mit Paarungshandlungen antwortet, die unter ande-
ren Umstidnden, etwa in den Tropen, Kampfreaktionen zur Folge
gehabt hétten, und dafl es zu Kopulationsversuchen inter mares
kommt.

Untersuchungen iiber die Zahl der Libellen iiber einem Biotop
ergaben, daB auf hundert Meter Uferlinge fir die kleine Art
Agrion puella (L.) 115, fiir die groBere Aeschna cyanea Muller
1 Exemplar errechnet werden konnte. Die Zahl der Libellen,
die einen bestimmten Biotop bevélkerten, war durch die Grofie
und Beschaffenheit des Biotops und die Kérpergrofie der Libelle
bestimmt. Die Zahl blieb recht konstant; Abginge erganzten
sich durch Zuzug neuer Libellen, Ubervolkerung wurde durch
Territorialitit hintangehalten. Diese sicherte der Revierlibelle
die {iber dem Revier erscheinende Beute, verhinderte Storung
bei Paarung und Eiablage und verringerte wohl auch Verluste
durch Libellenfeinde, die ein liberbevélkerter Biotop leicht an-
locken konnte. Die durch Territorialitat vertriebenen Libellen
wurden gezwungen, neue Biotope aufzusuchen, wodurch auch
das Verbreitungsgebiet der Art vergroBlert wurde.

b) Niederere Territorialitatsformen

Bisher war das auffallende Verhalten grofler Libellen, wie
Anax, Aeschna oder Somatochlora, beobachtet worden. Als die
Untersuchungen auch auf das unauffélligere Verhalten kleinerer
Libellen ausgedehnt wurden, kamen immer einfachere Terri-
torialitatsformen zur Kenntnis.

Mayer (1961) untersuchte das Verhalten von Sympetrum
vulgatum (L.) an verschiedenen Biotopen in Oberdsterreich.
Verglichen mit einem Anax oder Aeschna war bei dieser Art
der territoriale Trieb merkbar schwicher. War das Wetter
giinstig, konnten bis zu {unf Stunden Revierbesetzung notiert
werden, doch schon eine ldngere Beschattung hatte das Verlas-
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sen des betreffenden Revieres zur Folge. Die Sympetrum-Méinn-
chen verbrachten auch nicht die meiste Zeit im Revier damit,
das Revier abzufliegen, wie von Anax und Aeschna bekannt,
sondern wéhlten sich auf vorspringenden Zweigen oder ein-
zelnen Halmen Sitzplédtze, ,Warten®, aus, von denen aus das
Revier beobachtet wurde.

Erschienen Weibchen iiber den Revieren, wurden sie durch
Uberfliegen am Nacken ergriffen und zur Paarung gebracht.
Die Eiablage erfolgte aber nicht innerhalb der Reviere, sondern
auflerhalb, an Stellen, wo eine submerse Vegetation bis an die
Wasseroberfiiche reichte. Hier konnten auf einer Fldche von
zwel Quadratmetern bis zu 10 Paare eintridchtig nebeneinander
bei der Eiablage beobachtet werden. Von Territorialitit oder
irgend einem agressiven Verhalten war hier nichts zu merken.

Johnson (1962) beobachtete die nordamerikanische Art
Pachydiplax longipennis Burm.; die Mannchen erwahlten sich
»,Warten“ (,perch sites“) und verteidigten den Raum herum
als Reviere. Auf den ,,Warten“ wurde beim Sitzen oft der blau-
weill bereifte Hinterleib in die Hohe gestreckt, was der Autor
als Anzeige der Revierbesetzung deutete. Paarung und Eiablage
fanden innerhalb der Reviere statt, wobei das Méannchen in der
Nahe des eierlegenden Weibchens blieb, wohl um Stérungen
abzuwehren.

Die Untersuchungen des amerikanischen Forschers Kor-
mondy (1959) machten uns mit einer neuen, niederen Form
der Territorialitéit, richtiger vielleicht territorialen Vorstufe,
bekannt.

Der Autor untersuchte das Verhalten einer nordamerikani-
schen Libellenart (Tetragoneuria cynosura Say) am Ufer eines
Sees im Staate Michigan. Hier hielten sich die Méannchen iiber
kleinen, aus vorspringenden Uferriandern gebildeten Buchten
von 10 bis 30 Full Lange auf.

In diesen Buchten, der Autor verwendete die Bezeichnung
,micro-areas“, flogen die Mannchen etwa 3 Ful3 hoch und ebenso
weit in den See hinaus. Die Aufenthaltdauer betrug eine Stunde
und mehr; riickte der Abend n#her, wurde auch die Aufenthalt-
dauer kiirzer.

Kampfe der Méannchen, die fiir ein territoriales Verhalten
hédtten sprechen konnen, waren nicht selten. Flog eine andere,
anndhernd gleichgroBe Libelle ein, wurde darauf regelmifBig
mit Anflug geantwortet, nur wenn der Eindringling viel kleiner
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war, konnte er unbeobachtet bleiben. Kimpfe zwischen Minn-
chen der gleichen Art endeten in der Regel damit, dafi jedes
Minnchen in sein Revier wieder zuriickkehrte; es konnte aber
auch beobachtet werden, dali ein Midnnchen den Revierinhaber
verjagte und das eroberte Revier zu dem seinen schlug.

Bezeichnend fiir das Verhalten in diesen ,micro-areas® schien
dem Autor eine besondere Art des Fliegens, ein ,Ruttelflug
uber derselben Stelle, der bis 15 Minuten und etwas lidnger be-
obachtet wurde.

Aus diesen Beobachtungen zog der Autor den Schluf, dafl die
,micro-areas* als eine Art von Territorien zu betrachten seien,
aber die Verteidigungsbereitschaft nicht so aktiv sei, dafi dieses
Verhalten Territorialitdt im zoologischen Sinne genannt werden
konne; es sei eher eine territoriale Vorstufe, fir die der Autor
den Namen passive Territorialitdt vorschlug.

Der finnische Forscher Pajunen (1962) machte uns mit
einem Verhalten bekannt, das nicht als territorial gelten konne,
aber sehr wohl zu einem territorialen Verhalten hintiberleiten
konnte. Bei Leucorrhinia dubia v. d. Lind. waren Reviere nicht
nachweisbar und die Kampfe der Mannchen fanden stets in Ver-
bindung mit Paarung und Eiablage statt. Indessen lieien sich
Ansitze erkennen, die — in entwickelterer Form — im territo-
rialen Verhalten anderer Libellen zu finden sind.

So wurde beobachtet, daf die Geschlechter oft an verschie-
denen Plitzen fliegen; die Ménnchen vorwiegend tber Gewds-
sern, die Weibchen auch viel im Walde. Die Trennung der Ge-
schlechter begegnet uns in den getrennten Revieren territoria-
ler Arten und konnte auf diese Weise entstanden sein. Sodann,
dafi die Mannchen eierlegende Weibchen gegen andere Mann-
chen verteidigen und dafi die Verteidigung mit dem von Kor -
mondy beobachteten Riittelflug verbunden war. Auch dies
konnte als ein Ubergang zu einem territorialen Verhalten ge-
deutet werden, denn von der Verteidigung eierlegender Weib-
chen zur Verteidigung der Eiablagestitten ist der Schritt nicht
weit.
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II. Territorialitiit bei Zygoptera
a) Hochentwickelte Territorialititsformen

Etwa ab 1951 wurden auch Zygoptera zu territorialen Studien
herangezogen und erwiesen sich als auBlerordentlich geeignet.
Calopteryx virgo (L.) und Cal. splendens (Harris) wurden von
Buchholtz (1951) und Zahner (1960) untersucht. Sie zeig-
ten eindeutig territoriales Verhalten. Die Méannchen besetzten
Reviere und verteidigten sie gegen Eindringlinge, besonders
dann, wenn dies ein Madnnchen der gleichen Art war.

Zahner konnte den schon friher vermuteten Begriff der
~Reviertreue“ einwandfrei nachweisen. Von 87 markierten
Minnchen besetzten 18 zwei Tage, 11 drei und 1 Méannchen so-
gar 13 Tage hintereinander das gleiche Revier, wiahrend von
63 markierten Weibchen nur ganz wenige ein zweitesmal wie-
der Uiber dem Revier erschienen. Als Durchschnitt der Revier-
treue wurden fiir C. virgo 3,1, fir C. splendens 1,9 Tage errech-
net.

Als durchschnittliche Reviergrifie wurde fur C. virgo 1,9m
Lédnge und 0,7 m Breite, fir C. splendens 2,6 und 0,9 ermittelt.
Die Ménnchen sonderten innerhalb der Reviere einen Abschnitt
flir die Eiablage der Weibchen aus. Damit war gegeniiber dem
Verhalten der Anisoptera ein bedeutsamer Unterschied gegeben,
denn hier waren bei einigen Arten Jagd- und Ablagereviere oft
getrennt und bei Sympetrum vulgatum (L.) waren die Ablage-
statten durch das Fehlen jeder Kampfhandlung ausgezeichnet.

Eine Ubereinstimmung mit einfacheren Territorialititsformen
der Anisoptera ergab sich dadurch, dafl auch die beiden Calo-
pteryx-Arten ,, Warten* bezogen. Diese bestanden meist aus expo-
nierten Pflanzenteilen 10—50 cm liber der Wasserflaiche, von wo
aus das Revier beobachtet und Verteidigungsfllige gestartet
wurden.

Die Revierkdmpfe spielten sich oft mit erbitterter Heftigkeit ab, wie
der Autor schilderte (p. 107): ,Zuweilen kommt es zu langen Kampfen,
in denen (entgegen den Angaben von Buchholtz, 1951) keineswegs
immer der Revierbesitzer siegt. Besonders vormittags koénnen Eindring-
linge Erfolg haben. Meist 146t sich bereits aus dem Verhalten des Neu-
lings entnehmen, ob er den Revierbesitzer vertreiben will; er trigt dann

seinen Angriff in raschen, scharfen Flugbewegungen bis auf wenige Zenti-
meter heran und weicht auf den Gegenangriff nur tUber kurze Strecken
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aus. Angriff und Gegenangriff konnen sich nahezu pausenlos tiber viele
Stunden bis zur Erschopfung cines der beiden Partner ablésen; schliel3-
lich ergreift das weniger ausdauernde Minnchen die Flucht.*

Nimmt man die Heftigkeit der Kampfreaktionen zum Kri-
terium der Territorialitit, so lassen die hier geschilderten
Kampfhandlungen einen sehr hohen Grad von Territorialitat
erkennen. Von Kiampfen zwischen Mannchen, die als mifigliickte
Kopulationsversuche zu deuten wiren, weill der Autor nichts
zu berichten, obwohl gerade in dieser Gattung solche Kopula-
tionsversuche oft beobachtet worden sind.

Die Beobachtung des Verhaltens der Ménnchen und Weib-
chen zeigte, dal} die Miannchen die Weibchen nur innerhalb
eines bestimmten Bereiches verfolgten. Uber dem Bache wurden
fliechende Weibchen bis zu 60 m weit verfolgt, uferwirts ging die
Verfolgung dagegen nicht tiber eine Strecke von 50—60 cm hin-
aus. Daraus konnte geschlossen werden, dafi die Minnchen einen
gewissen, iiber dem Bach befindlichen Bereich als Paarungs-
raum betrachteten. Es gab also auller den aktiv verteidigten
Territorien noch Bereiche, die zwar filir eine bestimmte biolo-
gische Funktion beansprucht, aber nicht verteidigt wurden. Wir
gehen kaum fehl, hier einen Anklang an die passive Territoria-
litdit Kormondys zu erblicken.

Weiters machte Zahner die Feststellung, dafi es Bereiche
gab, der Autor nannte sie ,nheutrale Zonen“, wo Minnchen und
Weibchen nicht mehr aufeinander reagierten. Diese Zonen be-
gannen in einiger Entfernung vom Wasser und hier wurden
auch die Schlafpliatze gefunden, wo entweder die Geschlechter
getrennt, oder auch zusammen, einmal wurden bis 140 Libellen
an einem solchen Schlaiplatz gezdhlt, die Nacht verbrachten.

Die Topographie des Lebensraumes dieser beiden Arten war
also recht mannigfaltig. Es gab Verteidigungsreviere mit ,, War-
ten“ und Eiablageplitze darin; es gab unverteidigte Paarungs-
bereiche und schlieflich ,neutrale Zonen“ mit Schlafpldtzen.
Jedem dieser topographischen Abschnitte entsprach ein be-
stimmtes Verhalten, ein bestimmter Grad der Territorialitdt. Es
fiihrte vom Fehlen einer Reaktion in der neutralen Zone iiber
passive Territorialitdt im Paarungsbereich zu aktiver Territo-
rialitdt im Verteidigungsrevier.

Uberblickt man die Untersuchungen Zahners, so ergeben
sich zusammengefalit etwa folgende Resultate:

Die (untersuchten) Kleinlibellen zeigen eine hochentwickelte
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Territorialitdt. Die Dauer der Revierbesetzung und die GrofBe
der Reviere wurde im Durchschnitt berechnet und ist artspezi-
fisch verschieden. Innerhalb der Reviere werden verschiedene,
den biologischen Funktionen angepalite Bereiche unterschieden,
denen jeder ein bestimmter Typus des Verhaltens entspricht.

b) Niedere Territorialitatsformen

Die Arbeiten von zwei amerikanischen Forschern machten
uns mit niedereren Territorialitdtsformen bekannt. Sie zeigten,
daB sich die Entwicklung der Territorialitit bei Kleinlibellen
(Zygoptera) liber dhnliche Stadien wie bei Groflibellen (Ani-
soptera) vollzieht und daf3 in beiden Gruppen in den Anfangs-
stadien der Territorialitdt die ,,Warten“ eine grofle Rolle spie-
len.

Johnson beobachtete das Verhalten einer amerikanischen
Libelle (Heterina americana Fabr.), die zur gleichen Familie
wie die von Buchholtz und Zahner beobachteten Arten
gehort.

Avuch bei dieser Libelle erwéahlten sich die Mannchen , War-
ten* (,perch sites“), von denen aus das Revier beobachtet wur-
de; um den Besitz dieser ,Warten*“ wurden heftige Kdmpfe aus-
gefochten. Diese Kdampfe nahmen oft den Charakter eines Zir-
kelfluges (,circle flight“) an; Revierlibelle und Eindringling
jagten sich in einem immer weiter werdenden Kreis, bis eine
Libelle den Zirkel sprengte und das Weite suchte. In der Regel
blieb die Revierlibelle siegreich; von 63 markierten Mannchen
kehrten 45 als Sieger auf ihre ,,Warten“ zurtick, 18 Mannchen
muBten dem Eindringling weichen. Von den 18 Eindringlingen
besetzten 15 die von der Revierlibelle gerdumte ,Warte“, was
beweist, dal die Kiémpfe der ,Warten“ wegen ausgefochten
wurden und daB die , Warten* nicht zuféllig, sondern bestimm-
ter Eigenschaften wegen von den Revierlibellen besetzt und
von den Eindringlingen begehrt wurden.

Nach den Ausfiihrungen des Autors scheinen sich die Kdmpfe
nur um die ,,Warten“ und nicht zur Verteidigung irgendwelcher,
erkennbar abgegrenzter Raume abgespielt zu haben. Auch eine
Unterteilung der Reviere in Paarungs- und Eiablagestdtten und
abgesonderte Schlafpldtze wurde nicht beobachtet.

Da sich also die Territorialitit dieser Art im Wesen auf eine
Verteidigung der ,Warten“ beschréinkte, kann sie als ein relativ
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niederes Entwicklungsstadium betrachtet werden. Verglichen
mit ihr steht die Territorialitdt der beiden, zur gleichen Familie
gehorenden, europidischen Arten auf einem ungleich hoheren
Stadium.

Eine zweite, noch niederere Territorialitdtsform brachte die
Arbeit von Bick (1961) zur Kenntnis. Der Autor studierte zwei
Sommer hindurch das Verhalten einer kleinen Libelle (Lestes
disjunctus australis Walk.) an einem Timpel im Staate Okla-
homa.

Die Miannchen besetzten ,,Warten*, in der Regel auf den Sten-
geln von Eliocharis, und starteten von hier aus zu Beutefliigen
und zur Paarung. Kédmpfe um den Besitz der ,Warten“ fanden
nicht statt, so daB dieses Verhalten nicht als territorial, hoch-
stens als ein erster Ansatz zu einer ,passiven Territorialitdt“ zu
bezeichnen ist. Bei dieser Art geht das Verhalten in ein gewdhn-
liches, nicht territoriales tiber.

Uberblickt man abschlieBend die territorialen Verhaltens-
formen bei Libellen, so kann man feststellen, dal von einem
Verhalten, das sich kaum von einem gewdhnlichen unterscheidet,
eine ganze Skala der verschiedensten Entwicklungsstadien auf-
tritt, bis die hochste Form in einer immer intensiveren, mit
komplizierten Flugmanévern verbundenen Verteidigung ver-
schiedener, den biologischen Funktionen angepaliter Rdume er-
reicht wird.

Es liegt kein Grund vor, dieses Verhalten von dem bei hhe-
ren Wirbeltieren, vor allem Végeln, beobachteten und als Terri-
torialitdt bezeichneten zu unterscheiden.

Es ist sicher auch kein Zufall, dafl dieses Verhalten gerade bei
Vogel und Libelle weit verbreitet und hoch entwickelt ist. Beide
Gruppen haben viel gemeinsames. Beide sind Augen- und zum
uberwiegenden Teil auch Tagtiere; beide haben in der Korper-
fairbung starke geschlechtliche Unterschiede entwickelt; beide
zeigen komplizierte Paarungs- und Brutinstinkte; beide suchen
sich auf anndhernd gleiche Weise ihre Nahrung, die fiir viele
von ihnen aus der gleichen Beute (kleine Insekten) besteht;
schlieBlich haben sich beide, der Vogel im Wirbeltierstamm, die
Libelle bei den Insekten, zu den vollkommensten Flugtieren
entwickelt.

Territorialitat ist im Tierreich weit verbreitet; bei den Wir-
bellosen wird sie, aufler bei Libellen, noch bei einigen Ameisen-
arten, wo sie mit den sozialen Instinkten eng verbunden auf-
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tritt, von einem Kiéfer, dem Totengréaber, und bei einigen Krab-
ben angenommen.

Beim Totengrdber (Necrophorus) war schon seit langem be-
kannt, dal3 stets nur ein Weibchen oder ein Weibchen und ein
Méannchen unter dem Kadaver gefunden werden, obwohl meist
mehrere Kéfer den Kadaver vergraben. Pukowski (1933)
fand, daf3 die Weibchen um den Kadaver, wo die Eier abgelegt
werden, kdmpfen und das Weibchen, das aus diesen Kampfen
siegreich hervorgeht, seine Eier unter dem Kadaver ablegt. Hier
wiére also die Territorialitdt an das weibliche Geschlecht, an die
Brutpflege gebunden und hatte den Zweck, dem Weibchen den
ganzen Kadaver fiir seine Brut zu sichern.

Bei den Krabben der Gattung Uca vollfiihren die Mannchen
mit ihrer Schere Bewegungen, die entfernt an Handbewegungen,
an Winken erinnern, weshalb sie auch , Winkerkrabben“ ge-
nannt werden. Verwey (1930) nimmt an, daB mit dem Win-
ken die Bereitschaft mitgeteilt wird, das Wohngebiet zu vertei-
digen; mit den Worten des Autors (L. c., p. 206): ,Hier ist ein
Mann, hiitet euch ihn nicht zu hindern!*

Mag auch die Deutung dieser Verhaltensarten als Territoriali-
tdt noch umstritten sein, so ist ihre Erwdhnung hier am Platze,
wenn auch nur, um zu weiteren Untersuchungen in dieser Rich-
tung anzuregen.

Territorialitét ist bei Libellen von allen Wirbellosen am deut-
lichsten ausgebildet und wurde hier auch am griindlichsten un-
tersucht. Wir haben die Geschichte ihrer Entdeckung verfolgt.
Sie wurde zuerst bei Libellen bekannt, die ihre Territorialitat
auffillig zur Schau tragen. Spiter, als die Aufmerksamkeit auf
dieses Problem gelenkt, der Blick dafiir geschirft war, wurden
immer einfachere Territorialitdtsformen bekannt, bis zu solchen,
die sich — auch fiir den Kenner — kaum von einem gewohnli-
chen Verhalten unterscheiden.

Als Vorstufen der Territorialitdt wurden Verhaltensformen
gedeutet, die, ohne territorial zu sein, im territorialen Verhalten
anderer Libellen wieder auftreten, wie das Erwéhlen eines be-
stimmten Sitzplatzes, der immer wieder angeflogen wird, oder
die Verteidigung eierlegender Weibchen. Es wird hier angenom-
men, daB sich Territorialitdt Uber solche Vorstufen entwickelt
hat. Sie gilt als gegeben, wenn der angeflogene Sitzplatz, der
abgeflogene Raum gegen andere Libellen, vor allem der gleichen
Art und des gleichen Geschlechtes, verteidigt wird.
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Territorien dienen biologischen Moglichkeiten. Wir haben
Jagd-, Paarungs- und Eiablageterritorien kennengelernt. Fallt
die biologische Moglichkeit aus, etwa durch Schlechtwetter oder
Nacht, hort auch die Territorialitdt auf. Ergeben sich neue bio-
logische Moglichkeiten, kann Territorialitdt ausgelost werden,
wie die Verteidigung der Brutplidtze durch die Weibchen nach
dem Wegfangen der Miannchen gezeigt hat. Libellen mit einem
groflen Aktionsradius konnen verschiedene, rdumlich getrennte
und den biologischen Zwecken angepalite Territorien haben.
Libellen mit einem kleineren Aktionsradius kénnen ihr Terri-
torium in verschiedene, den einzelnen biologischen Zwecken an-
gepalite Territorien unterteilen.

Zur Bereitschaft, das Territorium zu verteidigen, kann viel-
leicht noch das Bestreben hinzukommen, diese Bereitschaft der
Umgebung, richtiger wohl den Konkurrenten, bekanntzugeben,
wie es Pachydiplax longipennis Burm. durch das Emporrecken
des Hinterleibes oder die Winkerkrabbe mit ihren Scheren-
bewegungen machen. Beim Vogel geschieht es, wie schon seit
langem bekannt, durch LautduBlerungen. Hier erdffnen sich dem
Forscher ganz neue und vielversprechende Perspektiven; hier
konnte vielleicht der Ansatz zur Erforschung der Libellenspra-
che gefunden werden. Da Libellen ausgesprochene Augentiere
sind, diurfte es eine Art Bewegungssprache sein; viele Einzel-
beobachtungen sprechen dafiir. So ist bei Calopteryx das Auf-
und Zuklappen der Fliigel bestimmt eine Abwehrbewegung, der
Riittelflug der Mannchen verschiedener Arten vielleicht eine
Aufforderung an das Weibchen die Eier abzulegen. Hier kdénn-
ten systematische Untersuchungen bestimmt viel Interessantes
an den Tag bringen.
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